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Als onderzoeker zou ik graag even een experiment met u
willen doen: sluit uw ogen en denk aan een plantenetend in-
sect. Wedden dat u aan een bovengronds organisme dacht!
Dat lijkt op zich heel logisch: vretende rupsen op bladeren
zijn voor ons mensen nu eenmaal veel zichtbaarder dan een
ritnaald die in de aarde aan de wortels knaagt. Desalniette-
min kunnen ondergrondse herbivoren veel schade berokke-
nen aan planten. Een voor de volkstuinders onder u bekend
voorbeeld is de schade veroorzaakt door vretende koolwor-
telvlieglarven Delia radicum Linnaeus (Diptera: Anthomyi-
idae) aan knolraap en andere koolsoorten (figuur 1).
Ook wilde planten hebben te kampen met ondergrondse
planteneters van allerlei aard. Dit zijn niet alleen geleedpoti-
gen maar ook bacteriën, schimmels en nematoden, die in de
bodem alomtegenwoordig zijn (Van der Putten et al. 2001).
Deze bodemorganismen zijn zo belangrijk dat hun activitei-
ten zelfs bijdragen aan het verloop van de successie van
natuurlijke plantengemeenschappen (De Deyn et al. 2003) en
het succes van invasieve plantensoorten (Van der Putten
2002).
Om te kunnen overleven in een wereld vol ondergrondse en
bovengrondse belagers moeten planten zich dus zowel in de
wortels als in de spruit goed kunnen verdedigen. Voor veel
plantensoorten is aangetoond dat zij dit doen met behulp
van chemische stoffen, die bovendien vaak in concentratie
toenemen wanneer de plant aangevallen wordt (Karban &
Baldwin 1997). Deze zogenaamde ‘induceerbare afweer’ kan
een direct effect op de planteneter hebben door hem te ver-
jagen, zijn groei te vertragen of hem zelfs te doden. Daar-
naast kan induceerbare afweer een indirect effect hebben,
bijvoorbeeld als er vluchtige stoffen worden geproduceerd
die natuurlijke vijanden van de herbivoor naar hun prooi lei-
den (Dicke 1999). De natuurlijke vijanden zorgen er dan voor
dat de planteneter wordt geparasiteerd of opgegeten, wat de
schade aan de plant kan beperken.
Induceerbare afweer kan zowel in de wortel als in de
spruit plaatsvinden. Sommige induceerbare afweerstoffen,
zoals bijvoorbeeld nicotine in tabak en terpenoïden in ka-
toen, worden exclusief in de wortels gemaakt en vervolgens
naar de bladeren getransporteerd (Baldwin et al. 1994, Beze-
mer et al. 2003). Andere afweerstoffen, zoals glucosinolaten
in koolplanten, worden in beide organen gemaakt en be-
schermen de plant tegen spruit- èn worteleters (Chew 1988,
Ludwig-Müller et al. 1997, Schoonhoven et al. 1998, Potter
et al. 2000). Ook inductie van indirecte afweer komt voor in
de wortels. Wortels van coniferen of maïsplanten die aange-
vreten worden door keverlarven produceren stoffen die in-
sect-parasitaire nematoden aantrekken (Van Tol et al. 2001,
Van Tol 2003, Rasmann et al. 2005). Het overgrote deel van
het onderzoek aan geïnduceerde afweer in planten richt zich
echter op de bovengrondse delen van de plant en dus ook op
bovengrondse planteneters (Van Dam et al. 2003).
Uit onderzoek aan bovengronds geïnduceerde afweer is be-
kend dat inductieprocessen met elkaar kunnen interfereren.
Wanneer een plant bijvoorbeeld tegelijkertijd door een rups
en een pathogeen wordt belaagd, is de afweerreactie minder
sterk dan wanneer hij alleen maar door een rups wordt aan-
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Planten kunnen zich verdedigen tegen vijanden
door de productie van afweerstoffen te verhogen
wanneer ze aangevreten worden. Deze zoge-
noemde geïnduceerde afweer vindt zowel in de
wortel als in de spruit plaats. Via de signaalstof-
fen die betrokken zijn bij het inductieproces kan
wortelvraat leiden tot veranderingen in spruitaf-
weer en vice versa. Hierdoor kunnen interacties
tussen wortel- en spruitherbivoren ontstaan.
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Inleiding
Interferentie
Inductie van afweer
gevreten (Felton & Korth 2000). Dit komt doordat de plant
verschillende signaalroutes activeert wanneer hij wordt aan-
gevallen door verschillende vijanden. Als er insecten vreten,
wordt meestal de jasmonzuurroute aangeschakeld, terwijl
pathogenen, zoals bijvoorbeeld virussen, de salicylzuursig-
naalroute activeren (Hammerschmidt & Nicholson 1999). Op
deze manier kan de plant specifiek reageren op de vijand die
hem belaagt. Worden de beide signaalroutes tegelijk geacti-
veerd, dan kunnen deze gaan interfereren, waardoor de pro-
ductie van afweerstoffen wordt geremd. Omdat de signalen
betrokken bij geïnduceerde afweer via de zeefvaten door de
hele plant getransporteerd worden (Zhang & Baldwin 1997)
kunnen soortgelijke wisselwerkingen ook optreden wanneer
planten tegelijkertijd aan de wortels en de spruit worden be-
laagd.
Interferentie is slechts één manier waarop spruit- en
wortelinductie elkaar kunnen beïnvloeden. Het kan bijvoor-
beeld ook voorkomen dat een plant niet genoeg grondstof-
fen heeft om zowel de wortel als het blad voldoende te ver-
dedigen (Van Dam et al. 2003). Er ontstaat dan competitie
tussen beide organen voor het maken van afweer. Bovendien
kan wortelvraat ertoe leiden dat de verdeling van afweer bin-
nen de spruit verandert, waardoor de plant wellicht niet
meer optimaal verdedigd is (Bezemer et al. 2003; zie ook
hieronder bij het voorbeeld van katoen). Het is natuurlijk
ook mogelijk dat door vraat aan het ene orgaan de inductie-
signalen ervoor zorgen dat de plant over de hele linie beter
verdedigd raakt. Het is dus niet moeilijk voor te stellen dat
interacties tussen ondergrondse en bovengrondse afweer in-
grijpende effecten kunnen hebben op de schade die de plant
uiteindelijk zal lijden.
Interacties tussen ondergronds en bovengronds geïnduceer-
de afweer kunnen behalve de plant ook het leven en welzijn
van diverse ondergrondse en bovengrondse geleedpotige
planteneters beïnvloeden. Deze invloed kan zelfs reiken tot
in hogere trofische niveaus, bij (het gedrag van) parasitoïden
en roofvijanden van de planteneters. Ik geef hiervan twee
voorbeelden die binnen de onderzoeksgroep Multitrofe In-
teracties van het NIOO zijn onderzocht.
Kool
Indien de wilde verwant van onze spruitkool (Brassica ole-
racea) met behulp van jasmonzuur (JA) wordt geïnduceerd,
hebben zeven dagen later alleen de bladeren significant ho-
gere gehaltes aan glucosinolaten (Van Dam et al. 2004). Het
maakt niet uit of alleen de bladeren, alleen de wortels, of
beide organen met JA worden behandeld: in alle gevallen
zijn de totale glucosinolaatgehaltes in de bladeren tot wel
drie keer zo hoog als de gehaltes in onbehandelde planten
(figuur 2). Als we naar de gehaltes kijken van de verschillen-
de typen glucosinolaten, maakt het wel degelijk uit of de JA
aan de wortels of aan het blad is toegediend. Planten die aan
de bladeren met JA zijn behandeld maken significant meer
indoolglucosinolaten, terwijl planten die JA aan de wortels
toegevoegd hebben gekregen juist meer alkenylglucosinola-
ten maken (tabel 1). Het verschil tussen deze twee catego-
rieën is dat bij vraat alleen alkenylglucosinolaten de zeer gif-
tige en scherp ruikende isothiocyanaten produceren, terwijl
indoolglucosinolaten resulteren in niet-vluchtige carbinolen
(Chew 1988). Op basis van onderzoek met kunstmatige dië-
ten was al aangetoond dat rupsen van het klein koolwitje
(Pieris rapae (Linnaeus)) minder goed groeien op diëten met
hogere gehaltes aan isothiocyanaten-producerende glucosi-
nolaten (Agrawal & Kurashige 2003). Ook wij vonden dat P.
rapae-rupsen er 3,5 dagen langer over deden om te verpop-
pen als ze gevoerd werden met bladeren van wortelgeïndu-
ceerde spruitkoolplanten dan rupsen die bladeren van
spruitgeïnduceerde planten kregen aangeboden. Dit toont
aan dat bovengrondse verschillen in chemische samenstel-
ling die veroorzaakt worden door wortelinductie effect
kunnen hebben op de ontwikkeling van bovengrondse plan-
teneters.
Sterker nog, chemische verschillen tussen kruisbloemi-
gen kunnen zelfs tot op het vierde trofische niveau effect
sorteren: de generalistische hyperparasitoïd Lysibia nana
Gravenhorst doet het slechter op cocons van zijn gastheer,
de sluipwesp Cotesia glomerata Linnaeus (derde trofische ni-
veau), uit rupsen van groot koolwitje (Pieris brassicae (Lin-
naeus); tweede trofische niveau) die gegeten hebben van de
chemisch goed verdedigde zwarte mosterd (Brassica nigra,
eerste trofische niveau) dan op cocons uit rupsen die van
spruitkool hebben gegeten (Harvey et al. 2003). Dit verschil
verdwijnt als de hyperparasitoïden meer dan drie dagen ou-
de Cotesia cocons krijgen aangeboden waarin de poppen al
hun meconium hebben uitgescheiden. Omdat meconium
ook chemische plantenstoffen bevat die de pop loost voor de
metamorfose plaatsvindt, doet dit vermoeden dat er iets
chemisch uit de plant via de rups en de eerste sluipwesp
‘omhoog is gekomen’ in de voedselketen waardoor de hyper-
parasitoïd slechter presteert op de jongere poppen. Het in-
teressante is dat de rups en de sluipwesp C. glomerata beide
specialisten zijn en niet
significant verschillend
presteren wanneer de
waardplant beter is
verdedigd (Harvey et al.
2003).
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Hogere effecten
Tabel 1. Gehaltes van de verschillende typen glucosinolaten in de spruit van Brassica oleracea-planten,
behandeld met jasmonzuur (JA) in wortel, spruit of in beide. Vet = significant hoger dan in de controlegroep.
Levels of various types of glucosinolates in the sprout of B. oleracea plants, treated with jasmonic acid (JA) in
root, sprout, or both. Bold = significantly higher than in controls.
spruit/wortel-
behandeling alkenyl 2OH-alcohol zwavelhoudend indool aromatisch
water/water 1.55 (0.46) 1.92 (0.51) 0.56 (0.08) 0.45 (0.07) 0.28 (0.05)
JA/water 1.83 (0.39) 3.72 (0.68) 0.82 (0.14) 4.48 (0.58) 0.21 (0.03)
water/JA 4.13 (0.46) 4.83 (0.96) 0.89 (0.19) 1.10 (0.14) 0.34 (0.06)
JA/JA 1.41 (0.27) 2.72 (0.75) 0.83 (0.07) 9.72 (2.0) 0.20 (0.04)
Figuur 1. Larve van koolwortelvlieg op
wortels van zwarte mosterd. Foto: Nicole
van Dam.
Larva of the cabbage maggot (Delia radi-
cum) on roots of black mustard (Brassica
nigra).
Katoen
Katoenplanten (Gossypium herbaceum) bevatten terpenoï-
den, zoals bijvoorbeeld gossypol, die de plant verdedigen
tegen verschillende herbivoren. In onbeschadigde planten
bevatten de jongste bladeren de hoogste concentraties van
deze afweerstoffen en deze bladeren worden daarom geme-
den door generalistische herbivoren als Spodoptera exigua
(Hübner)-rupsen (Bezemer et al. 2003). Worden de planten
echter ondergronds aangevreten door ritnaalden (Agriotis li-
neatus (Linnaeus)) dan nemen de terpenoïdgehaltes in de
spruit toe. Daarnaast verandert ook de verdeling van terpe-
noïden over de bladeren: als gevolg van de wortelvraat
neemt het gehalte in oude bladeren naar verhouding meer
toe dan in jonge bladeren (Bezemer et al. 2003). Rupsen die
op de bladeren vreten kunnen dan niet meer kiezen voor
bladeren met lage gehaltes aan afweerstoffen en groeien
langzamer dan op planten zonder ritnaalden op de wortel.
Daarnaast produceren katoenplanten ook extraflorale nectar
in speciale nectarklieren op bladstelen en stengels (figuur 3).
Deze nectar trekt roofvijanden van plantenetende insecten
aan, bijvoorbeeld mieren of parastoïden (Wäckers 2002). De
productie van extraflorale nectar wordt ook verhoogd door
wor- telvraat, wat ertoe kan leiden dat de langzamer groei-
ende rupsen ook nog eens sneller worden opgevreten of
geparasiteerd door de aangelokte roofvijanden (Wäckers &
Bezemer 2003).
Het is fascinerend om te zien dat insecten zonder direct con-
tact met elkaar een grote invloed op elkaars leven en welzijn
kunnen uitoefenen via geïnduceerde chemische afweer in de
plant. Aangezien onderzoekers pas kort geleden aandacht
hebben gekregen voor interacties tussen ondergronds en
bovengronds geïnduceerde afweer, zijn er nog veel vragen te
beantwoorden omtrent de ecologische effecten hiervan op
planten, herbivoren en hun natuurlijke vijanden. Ik verwacht
dan ook dat we over een tijdje nog veel meer mooie voor-
beelden kunnen presenteren over de chemie ‘tussen hemel
en aarde’.
Met dank aan Felix Wäckers en Wim van der Putten voor hun com-
mentaar op de tekst van dit artikel en het beschikbaar stellen van
foto’s.
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Betrekkelijk nieuw
Figuur 2. Totale glucosinolaatgehal-
tes in wortel (witte balken) en spruit
(groene balken) van wilde koolplan-
tenbehandeld met jasmonzuur (JA)
aan de wortel, aan de spruit, of aan
beide. De plaats van JA geeft het be-
handelde orgaan aan.
Total levels of glucosinolates in root
(white bars) and sprout (green bars)
of wild cabbage plants (Brassica ole-
racea) treated with jasmonic acid (JA)
at the root, the sprout, or both. The
position of JA indicates the treated or-
gan(s).
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Summary
There is more between heaven and earth - interactions
between underground and aboveground herbivores via
induced chemical defence in the host plant
Induced responses in plants are known to occur in both roots
and shoots. In their natural environment, most plants will be at-
tacked at both organs simultaneously. Because signalling hor-
mones as well as induced defence products are transported
through the plant, root- and shoot-induced responses may inter-
act. Eventually, these interactions may constrain optimal defence
induction. Here, two examples are presented that show how in-
duction by root herbivores may affect both direct and indirect
shoot defence levels. This shows that the presence of root feeders
can have a significant effect on the aboveground multitrophic in-
teractions associated with plants, and, eventually, on plant fitness.
